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Samenvatting
Dit proefschrift omvat een str-rdie naar de mechanismen die ten grondslag liggen aan de primaire
successie van planten in kust-ecosystemen. De samenstelling van soorten van een vegetatie is wijwel
nooit constant in de tijd. Dominantie-verhoudingen veranderen of soorten verschijnen en verdwijnen.
Wanneer deze veranderingen over langere tijd plaatsvinden en een duidelijke richting hebben, wordt
gesproken van vegetatie-successie. Om onderzoek te kunnen doen naar het hoe en waarom van de
vemnderingen moet men eerst weten hoe de vegetatiesamenstelling verandert in tijd. Van het overgrote
deel van de vegetatie in Nederland weet men inmiddels in grote lijnen het successieverloop. Bij het
waarom zijn nog vele wagen te beantwoorden. Bekend is dat onder andere de heersende abiotische
omstandigheden, het aanbod van nufiënten en licht, competitie met andere soorten en begrazing door
herbivoren van belang kunnen zijn. Maar over wanneer en in welke mate al deze factoren bepalend zijn
voor successie verschillen de meningen. Twee vragen staan centraal in dit onderzoek. Ten eerste hoe
belangrijk is competitie gedurende successie. De vele theorieen over successie verschillen sterk op dit
punt. Ten tweede hoe bernvloeden ondergrondse en bovengrondse begrazing de successie.
Twee verschillende gebieden op Schiermonnikoog werden gebruikt in het onderzoek:
(i) de Snandvlakte, een natte, brakke duinvallei waar primaire successie op kaal zand plaatsvindt en
welke meerdere malen in het jaar wordt oversfoomd door zÊewater:
(ii) een droge duinenreeks waarvan de duinen door hun ligging verschillen in leeftijd.
Beide gebieden zijn relatief weinig door de mens berhvloed.
De Strandvlakte is ontstaan na de aanleg van de Stuifdijk in 1958, waama in het achterliggende gebied
vegetatie-ontwikkeling kon plaatsvinden. Er ontstonden echter al vrij snel gaten in de Stuifdijk en via
een groot gat shoomt elke winter zeowateÍ naar binnen. Door de lagere ligging van de Strandvlakte
blijft dit water gedurende langere tijd staan. In de buurt van de opening waar wind en water vrij spel
hebben heeft zich nog steeds geen vegetatie kunnen ontwikkelen. Andere delen zijn rijkelijk begroeid.
De vegetatie-successie van de Sfandvlakte kon worden gereconstrueerd met behulp van
vegetatiekaarten uit 6 verschillende jaren en jaarlijkse opnarnes uit een pemanent proefuak. In
bepaalde delen is de vegetatie nauwelijk veranderd en is er nog steeds sprake van pioniervegetatie. In
andere delen heeft de vegetatie zich ongestoord ontwikkeld tot grasland of zelfs struweel. Zware
stomen, overstomingen, zandvershrivingen en accumulatie van zout in de zomer, hebben een mozarêk
van verschillende successiestadia gecreërerd.
Om te bepalen welke factoren van belang zijn voor de samenstelhng van sooften zijn er vegetatie-
opnames in verschillende delen van de Strandvlakle gemaak. Bij elke opname is ook de hoogte ten
opzichte van het maaiveld, het zoutgehalte van de bodem, de dilae van de organische laag en de afstand
tot het gat in de SniÍ'tlijk gemeten. Twee belangrijke gradiënten blijken de aanwezigheid van soorten
voor een groot deel te bepalen. De afstand tot het gat in de stuifdijk bepaalt in belangrijke mate de
verstoring die de vegetatie ondervindt en hierdoor ook de opbouw van de organische laag. De
hoogteligging bepaalt de mate van overstroming en het zoutgehalte van de bodem. De tolerantie van
sooften ten opzichte van deze factoren bepaalt voor een groot deel hun azurwezigheid. Een belangrijke
waag is of deze soorten gebonden zijn amr deze specifieke milieu-omstandigheden of dat ook
competitie met ander sootten hun aanwezigheid bepaalt. Om deze vraag te beantwoorden zijn zowel
competitie-experimenten uitgevoerd in het veld als in de kas. Trzursplanten van verschillende soolten
werden uitgezet in 3 verschillende stadia van successie in de Strandvlalce. De transplanten werden
geplaatst te midden van andere planten, met alleen de wortels van andere planten of zonder andere
planten. Competitie bleek in alle stadia belangnjk. Competitie om voedingsstoffen was vooral in het
jongste stadium van belang. Lichtcompetitie werd juist van belang in het oudste stadium. Uit het
kasexperiment bleek dat naast de beschikbaarheid van nutriënten ook abiotische factoren a.ls de
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hoeveelheid zout en het wel ofniet onder water staan, de competitieverhoudingen kunnen veranderen.
De rcsultaten tonen aan dat de aanwezigheid vtur sooften niet alleen in belang'rjke mate wordt
bernvloed door de tolerantie ten opzichte var abiotische Íactoren, maar dat ook competitie hierin een
belangrijke rol speelt.
Eerder onderzoek heeft aangetoond dat bovengondse begrazing successie ka-r.r tegengaan of verlr'agen.
Nieuw onderz-oek impliceert dat het tegengestelde het geval is n.ret ondelgrondse beg'azing do<x
bijvoorbeeld nematoden of insektenla.yen. De meeste duinen wor den intensief beg'aasd door konijnen.
Vooral sinds het voorkomen van myxomatose is bekend dat ze een glote invloed op de vegetatie
kunnen uitoefènen. Ook van ondergrondse begrzuing door nematoden (aaltles) is bekend dat ze invloed
kunnen uitoefen op de vegetatie. De droge duinenreeks lijkl dan ook zeer geschilc om de eventuele
tegengestelde effecten viur bovengrondse en ondergrondse begrazing op successie te ondezoeken. Er
werden experimenten in het veld uitgevoerd, met'exclosures' tegen bovengrondse begrazing door
konijnen en het toedienen van nematiciden tegen ondergrondse begrazin,q door rnltjes (nematoden). De
experimenten werden uitgevoerd in 3 verschillende stadia viur successie. In het eerste jaar viur het
experirnent werd een soortgelijk competitie-experinent met 3 verschillende soorten uitgevoerd als in de
Strandvlakte. Van a.lle factoren had competitie de grootste invloed op de uiteindelijke biomassa van de
verschillende sooÍen transplanten. Alleen competitie om nutriënten was van belang, lichtcompetitie
kon niet worden aangetoond. De hoeveelheid stikstof wa.s de belangnjkste beperkende factor voor de
groei van de vegetatie. Na 3 jaar uitsluiting van bovengrondse dan wel ondergrondse begrizing werd de
ve-eetatie vergeleken. De effecten viur bovengrondse begrazing waen duidelijk :rantoonbaar. Met het
uitsluiten van de bovengondse begrazing namen zowel de worlel biomassa als de bovengrondse
biomassa toe. Het uitsluiten van ondergrondse begrazing leidde tot een verhoogde biomassa-allocatie
n:rar de wor1el. De twee vomen van beglazing hadden een verschillende invloed op de samenstelling
van sooften. Ze beurvloedden verschillende sooften ofhadden een andel eÍ1-ect op dezelÍde soor1.
Zonder bovengrondse begrazing ging de ontwikkelirg van de vegetiitie sneller. De invloed van
ondergrondse begrazing was in het veld veel moeilijker aartoonba;ir. Wel waren er indicaties dat
zonder ondergrondse begrazing de onnvikkeling relatief langzamer plaatsvond. Een verklaring voor de
verschillende invloeden van bovengrondse en ondergrondse begrazing ontbreekt. Selectieve begrzzing
door bijvoorbeeld konijnen die een voorkeur hebben voor sooften uit de late successie en nematoden
voor soolten uit de vroege successie, zou een deel van de verklaring kunnen zijn. Konijnen wiiren
inderdaad selectieÍ-, mair alleen als de beg:'azingsdruk laag was. De meeste nematoden leken niet
selectief. Een tegenovergestelde voorkeur kon niet worden bewezen. De investering in de
bovengondse dan wel de ondelgrondse delen kan verschillen tussen plantensoorten. Soorten uit het
begin van de successie zouden vooral onder-eronds investeren, omdat hier vooral nuffiëntencompetitie
van belang is. Soorten uit latere successiestadia zouden vooral bovengronds investeren orndat hier
Iichtcompetitie bel:ugrijker wordt. Ondergrondse begrazing zou dan relatief nadeli-ser zijn vool sootten
die meer ondergronds hebben geihvesteerd. Velschil in verliezen fussen "vroege" en "late" soorten door
de verschillende vonrell van beg'azing zou dan ook een (deel) van de ver-klaring kunnen zijn. Frn
knip-experiment weul'bij ondergrondse dan wel bovengrondse verliezen kunshnatig werden
toegebracht aan hvee concurerende plantensooften bewees dat het inderdaad uitrnaakt wiur de
verliezen plaatsvinden. Boveng,ronds knippen was relatief voordelig voor de vroege sooft, andersom
kon niet worden bewezen. Dit knip-experiment toonde ook aan dat verliezen bovengronds meer
invloed hebben dan dezelÍde hoeveelheid verliezen ondergonds. Verder bleek dat de hoeveelheid
stikstof in de plant werd bernvloed door vediezen onder- en bovengronds. De hoeveelheid stikstof is
een belangijke mÍult voor de kwaliteit van het voedsel vool de begrazers. Bovengronds knippen
verioogde de kwaliteit ondergronds, terwijl ondergronds knippen de kwaliteit boven-eronds verlaagde.
Ook het veldexperiment toonde een ondellinge invloed aan. Bovengrondse begrezing door konijnen
verminderde het aantal planretende nematoden. De hoeveelheid wortel vemrinderde en de kwaliteit
voor de verschillende soorten plínt-etende nematoden veriu-rderde.
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De experimenten toonden duidelijkaan dat competitie in elke fase van successie belangrijk is. znwelnde spaarzaam begroeide beginstadia als in de intensief begaasde duinen was competitie tussenplantensoorten van sroot bel1g. wel kan voor een specifieke soort de invloed van competitie tussen deverschillende stadia verschillen. Het toont aan dat sooÍen aangepast njn aan de specifiekeomstandigheden waainz'e domineren. wisselen de omstandigheden a-^*o.a* ze weggeconcurreerddoor andere soolten.
